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V této práci jsem se zabývala faktory indukujícími sporulaci nepohlavního stádia a tvorbu 
pohlavního stádia u ascomycet, mezi které v závislosti na druhu patří světlo, dostupnost vody, 
vzduchu a esenciálních látek, přítomnost různých chemických látek a osmolarita. Některé 
druhy vyžadují pro sporulaci a tvorbu pohlavního stádia velmi specifické podmínky a stejně 
tak i složení médií, kterým je též věnována část mé práce. V kapitole o genetickém pozadí 
fruktifikace a sporulace jsem svoji pozornost zaměřila především na párovací (MAT) geny a 
geny hrající roli v procesu sporulace. 
 
Klíčová slova: sporulace, tvorba pohlavního stádia, MAT geny, párovací faktory, anamofa, 
teleomorfa, Ascomycota, homothalismus, heterothalismus. 
 
Abstract 
The aim of this study was to summarize factors that induce sporulation of anamorph and 
fruiting body formation in ascomycetous fungi. These factors are, depending on a species, 
light, water, air and nutrients availability, presence of various chemical compounds and 
osmolarity. Specific media and cultivation conditions used for sporulation induction are 
reviewed. I concentrated on mating type (MAT) genes and genes involved in the process of 
conidiation in the chapter about genetic background of fructification and sporulation. 
 
Key words: sporulation, fruiting body formation, MAT genes, mating factors, anamorph, 
teleomorph, Ascomycota, homothallism, heterothallism. 
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Ascomycota jsou velká a diverzifikovaná skupina hub. Většina zástupců má ve svém životním 
cyklu dvě stádia. Během nepohlavní části životního cyklu (anamorfní stádium) houba 
produkuje nepohlavní spory (konidie), během pohlavní části životního cyklu (teleomorfní 
stádium) produkuje pohlavní spory (askospory). Ty vznikají ve vřeckách (asci), která se 
nejčastěji vyvíjejí v plodnicích (askoma). Genetický podklad, kterým vřeckovýtrusé houby 
kontrolují tvorbu pohlavních a nepohlavních reprodukčních struktur, je poměrně detailně 
prostudován, nejlépe na modelových organismech Aspergillus nidulans a Neurospora crassa.  
Navození tvorby spor u nepohlavního stádia (dále jako sporulace) a tvorby pohlavního stádia 
u ascomycet je velmi klíčové pro determinaci a studium taxonomie. Dobře sporulující kultura 
či přítomnost meiospor je metodickým předpokladem pro řadu genetických a fyziologických 
testů sloužících k poznání biologie dané houby. Snahou současné taxonomie je vytvořit 
systém založený na teleomorfních (pohlavních) stadiích životního cyklu hub, ke kterým jsou 
přiřazena příslušná anamorfní (nepohlavní) stádia. V případě anamorfních druhů umožní 
nalezení teleormofní stuktury použití správného jména, které se upřednostňuje před 
jménem anamorfy. Celá řada znaků přítomných na pohlavním stádiu v průběhu ontogeneze i 
po jejím dokončení má značný taxonomický význam. Mnoho druhů je dokonce prakticky 
nemožné určit pouze na podkladě nepohlavního stádia. Indukce sporulace je nezbytná u 
řady hub, které za běžných kultivačních podmínek tvoří pouze sterilní mycelium. Z důvodu 
využití spor jako inokula v potravinářském nebo farmaceutickém průmyslu (Penicillium, 
Aspergillus, Trichoderma, aj.) je velmi důležité zajistit optimální podmínky růstu a sporulace 
při velkoprodukci. Spory některých druhů se též s úspěchem využívají jako náhrada 
chemických pesticidů pro ochranu zemědělských plodin (Wolken et al. 2003). 
Obecně lze říci, že houby často sporulují či tvoří pohlavní stádium v nepříznivých 
podmínkách, například při nedostatku živin, nízkých teplotách, osmotickém šoku atp. (Roncal 
& Ugalde 2003). Pohlavní spory bývají odolnější proti nepříznivým vlivům než nepohlavní 
spory. Kromě toho pohlavním procesem vznikají jedinci s variabilní genetickou výbavou, a 
tedy i větší šancí být na nepříznivé podmínky lépe adaptováni. Cílem mé práce je podat 
stručný přehled faktorů ovlivňujících sporulaci a tvorbu pohlavního stádia. Práce by měla 
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také posloužit jako praktická příručka při práci se špatně sporulujícími kmeny a anamorfami, 
u kterých je snaha o nalezení teleomorfy. 
Navození sporulace 
U různých hub je sporulace indukována odlišnými faktory v závislosti na konkrétních 
ekologických nárocích. Obecně lze ale říci, že je to stres (limitní faktory), který stimuluje 
sporulaci. V praxi je větší sporulace dosahováno použitím polopřirozených médií (např. 
rostlinný materiál, filtrační papír, atp.), regulací světelného a teplotního režimu 
v kultivačních termostatech a dlouhodobou kultivací. Vědecky jsou studovány faktory, jako je 
světlo, teplota, dostupnost vody, vystavení vzduchu a vysychání, dostupnost živin a 
esenciálních látek, osmolarita média a další faktory (Tabulka 2.). Patrně jediný souhrn těchto 
studií je v práci Cooke & Whipps (1993), ze které jsem vycházela v následujícím textu. 
Faktory ovlivňující sporulaci 
Světlo 
Význam, který má světlo v procesu indukce sporulace, se podstatně liší u různých druhů. 
Například druhy Septoria viciae a Phoma pinodella vyžadují světlo pro sporulaci, naproti 
tomu sporulace u Ascochyta gossypii a některých izolátů Ascochyta pisi není na světle závislá 
(Tan 1978). U druhu Phoma caricae-papayae byla nalezena vnitrodruhová variabilita reakce 
na světlo, kde některé kmeny na světle sporulují a jiné nikoliv (Honda 1983). Jako pozitivní 
stimulus působí světlo na sporulaci u druhů Neurospora crassa (Lauter et al. 1997), 
Trichoderma viride  (Betina 1995) a Aspergillus nidulans (Mooney & Yager 1990) a u několika 
druhů rodu Penicillium, např. u Penicillium cyclopium (Pažout et al. 1982). Naopak většina 
druhů rodu Penicillium světlo pro sporulaci nevyžaduje. Jako negativní regulátor sporulace 
působí světlo u druhu Exserohilum turcicum (Flaherty & Dunkle 2005). Světlo tedy může 
působit jako aktivátor i jako inhibitor sporulace. 
Také vlnová délka působícího záření hraje při stimulaci sporulace zásadní roli. Světlo o 
různých vlnových délkách může stimulovat obdobné procesy u různých skupin hub, naopak 
stejné vlnové délky mohou indukovat odlišné změny (Cooke & Whipps 1993). Vliv světla 




Vlnová délka světla Indukce sporulace Tvorba dalších nepohlavních 
struktur  
200 - 320 nm (UV) Alternaria chrysanthemi, 
Helminthosporium oryzae, 
Stemphylium bothryosum, 
Magnaporte grisea,  
Botrytis cinerea 
Tvorba pyknid Ascochyta pisi, 
Septoria nodorum 
230 - 360 nm Phoma caricae-papaye (Honda 1983)  
330 - 500 nm 
(„near UV“ a 
modré) 
Aspergillus nidulans, Penicillium 
isariirorme, Trichoderma viride 
Tvorba konidií v cirkadiálních kruzích 
Neurospora crassa 
Tvorba korémií Penicillium 
claviforme 
Tvorba sklerocií Sclerotinia 
sclerotiorum, Sclerotium rolfsii 
Tabulka 1. Vliv vlnové délky na tvorbu nepohlavních struktur. Údaje z Tan (1978), pokud 
neuvedeno jinak. 
U druhu Paecilomyces fumosoroseus je ve tmě sporulace inhibována a po světelném pulzu 
dochází k její indukci. Kultury P. fumosoroseus byly exponovány různým vlnovým délkám 
světla (modrému, zelenému a červenému), kontrolní kultura byla ponechána v úplné tmě. 
Modré světlo se ukázalo nejefektivnější pro stimulaci sporulace (Obrázek 1.).  
             Modré (5,8×10
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Obrázek 1. Morfologie kultur Paecilomyces fumosoroseus kultivovaných při různých vlnových 




U druhu Botrytis cinerea a některých druhů Helminthosporium může být sporulace 
reverzibilně navozena světlem o vlnových délkách 330-430 nm (tzv. near UV), ale inhibována 
světlem o vlnových délkách 430-500 nm (modrým). Stupeň sporulace závisí na relativních 
dávkách každé vlnové délky (Cooke & Whipps 1993). 
Komerční produkce konidií druhy Trichoderma je maximalizována střídavým působením 
světla a tmy. Typický světelný režim střídání 12 hodin světla a 12 hodin tmy je založen na 
předpokladu odrážení podmínek v přirozeném prostředí (Betina & Zajacová 1978). Je 
zajímavé, že při střídání světla a tmy se tvoří konidie v koncentrických kruzích na kolonii, 
zatímco při kontinuálním působení světla jsou konidie kontinuálně po celé kultuře. Gutter 
(1957) navrhl teorii kompetence, která říká, že pouze buňky určitého stáří reagují na světelný 
podnět, a tím vysvětluje koncentrické kruhy na koloniích. Jako modelový organismus použil 
Trichoderma viride a demonstroval, že pro fotoindukci je nutné minimální stáří buněk 
přibližně 10 hodin a že mycelium kultivované ve tmě déle než 20 hodin už není na světlo 
receptivní. Při kontinuálním osvětlením projdou během vývoje všechny buňky určitou 
metabolickou fází a stanou se kompetitivními, což vysvětluje kontinuální rozmístění konidií 
po celé kultuře (Gutter 1957). Sporulace u druhu Alternaria cichori je inhibována světlem o 
vlnových délkách 330-500 nm (near UV) při 28°C, ale při 17 °C nemá světlo žádný efekt 
(Vakalounakis & Christias 1986). 
Molekulární mechanismy, kterými je zprostředkována světlem-indukovaná sporulace, byly 
detailněji prozkoumány u některých modelových organismů, jako je N. crassa (He et al. 
2002), a A. nidulans (Kim et al. 2002). U N. crassa dochází k aktivaci WC-1 transkripčního 
faktoru a u A nidulans k inaktivaci represoru konidiace VeA. 
Teplota 
Vliv teploty na sporulaci je velmi málo studován. Stres ve formě vysokých teplot (37 °C) a 
nízkých koncentrací kyslíku indukuje tvorbu chlamydospor u Fusarium sulphureum (Barran et 
al. 1977). U druhu Ceratocystis fimbriata a Eurotium herbariorum jsou konidie produkovány 




Dostupnost vody, vzduchu a vysychání 
Dostupnost vody přestavuje jeden z hlavních kontrolních faktorů reprodukce. Při 
postupujícím vysychání mohou být aktivovány metabolické dráhy nezbytné pro zahájení 
reprodukce dříve, než vodní stres nevratně naruší buněčné procesy. Zároveň dlouhodobé 
zaplavení mycelia může být letální pro některé terestrické houby jako například Sclerotium 
cepivorum, ale je esenciální pro mnoho zoosporických hub (Leggett & Rahe 1985). Z toho 
plyne, že dostupnost vody vyžadovaná pro sporulaci je velmi variabilní a vázaná k habitatu a 
životní strategii konkrétní houby (Cooke & Whipps 1993).  
Jako nejsilnější stimulus sporulace u rodu Penicillium bylo pozorováno vystavení původně 
suspenzní kultury v tekutém médiu vzduchu. Experimenty s P. griseofulvum a 
P. chrysogenum ukázaly, že vystavení mycelia vzduchu spouští prudké změny ve 
fyziologických procesech předtím, než jsou patrné morfogenetické změny. Stimulace 
atmosférickým vzduchem není spojována s přísunem O2, ani s koncentrací CO2 ani se ztrátou 
vody z mycelia. Spíše se ukazuje, že hlavní roli hrají náhlé změny fyzikálních podmínek na 
buněčném povrchu při vystavení mycelia ze suspenzní kultury vzduchu. Sporulace může být 
zastavena znovuponořením kultury (Morton 1961). Modelový organismus Aspergillus 
nidulans též vyžaduje expozici vzduchu jako stimulus pro tvorbu jak pohlavního, tak 
nepohlavního stádia (Axelrod et al. 1973). Mechanismus, jakým působí vystavení vzduchu 
induktivní signál pro sporulaci, zatím není dostatečně objasněn. 
Významným faktorem je i koncentrace kyslíku ve vzduchu, kterému jsou kultury vystaveny. U 
Neurospora crassa byl jako faktor spouštějící sporulaci popsán hyperoxidovaný stav buněk 
(Hansberg & Aguirre 1990). Naopak u několika druhů Penicillium bylo zjištěno, že sporulace 
normálně probíhá v prostředí na kyslík chudém a dokonce i v dusíkem obohacené atmosféře 
(Morton 1961). 
Dostupnost živin, esenciálních látek 
Sporulace může často probíhat pouze v přítomnosti určitých organických, nebo 
anorganických látek. Zároveň jsou některé živiny vyžadovány pouze ve specifických fázích 
ontogeneze, nebo při specifických podmínkách prostředí. Často má indukční vliv na sporulaci 
vyčerpání živin. Například u Aspergillus nidulans navozuje sporulaci vyčerpání dusíku nebo 
uhlíku (Skromne et al. 1995). U Penicillium griseofulvum spouští sporulaci vyčerpání dusíku 
7 
 
(Morton 1961). Naopak u P. chrysogenum (Righelato et al. 1968) a Neurospora crassa (Madi 
et al. 1997) vyčerpání uhlíku.  
Obsah živin, hlavně poměr uhlíku a dusíku se mění přirozeně během rozkladných procesů, 
nebo při migraci do nového habitatu (Cooke & Whipps 1993). Efekt koncentrace uhlíku a 
poměr koncentrace uhlíku k dusíku (C:N) na sporulaci se liší u různých druhů. Obecně lze říci, 
že poměr C:N má na sporulaci větší vliv než jen samotná koncentrace uhlíku. Gao a kolektiv 
(2007) studoval tento vliv u šesti houbových kmenů a prokázali, že u všech kmenů, kromě 
dvou kmenů Peacilomyces lilacinus, byl poměr C:N s největším ziskem konidií 160:1. 
Koncentrace uhlíku optimální pro sporulaci byla odlišná u různých kmenů, ale byla vždy 
v rozsahu 6-12 g.l-1.  Konkrétně 12 g.l-1 u jednoho kmenu Metarhizium anisopliae a u jiného 
kmenu M. anisopliae 6 g.l-1.To ukazuje variabilitu v nárocích na i v rámci jednoho druhu. Pro 
Trichoderma viride byla optimální koncentrace uhlíku též 6 g.l-1 a pro Lecanicillium lecanii 8 
g.l-1. U Peacilomyces lilacinus byla optimální koncentrace uhlíku 8-12g.l-1 a poměr C:N 10-
20:1 (Gao et al. 2007). 
Druh Fusarium oxysporum produkuje makrokonidie, mikrokonidie a chlamydospory 
odlišných proporcí na médiích s různým poměrem C:N (Oritsejafor 1986). Podobný 
pleomorfismus je typický pro celý rod Fusarium. Určování na základě morfologie je možné 
pouze při dodržení striktních podmínek – složení média, teplota inkubace, světelný režim 
apod. (Leslie & Summerell 2006). 
Efektivní způsob navození sporulace u některých druhů Penicilium je přidání vápníkových 
iontů do média. To bylo pozorováno u druhů P. notatum (Foster et al. 1945), P. cyclopium 
(Ugalde & Pitt 1983), P. griseofulvum (Morton 1961), P. paxilli (Ibba et al. 1987), P. bilaii 
(Cuninghamm & Kuiack 1992) a P. oxalicum (Pascual et al. 1997). 
Podobně i u Trichoderma viride extracelulární indukují vápníkové ionty sporulaci 
v suspenzních kulturách. Mechanismus jakým ionty Ca2+ sporulaci navozují, však zůstává 
zatím neznámý, ačkoliv bylo zjištěno, že proces probíhá nezávisle na světelných a nutričních 




Dostupnost dusíku a uhlíku, poměr C:N a pH média jsou hlavní faktory ovlivňující sporulaci u 
rodu Trichoderma (Bastos 2001). I přes velké množství studií zkoumajících tyto faktory však 
není možné stanovit žádné konkrétní optimální parametry pro tento rod jako celek. Mohou 
existovat parametry specifické ke konkrétním druhům, ale kvůli nedostatečné taxonomické 
identifikaci izolátů Trichoderma je obtížné aplikovat tyto výsledky v kontextu reálných druhů 
(Steyaert et al. 2010). 
Osmolarita média, pH a další faktory 
Vysoká osmolarita byla poprvé popsána jako jeden ze stimulů sporulace u rodu Penicillium.  
Expozice vysokým koncentracím (10% w/v) glukózy, nemetabolizovatelným cukrům (sorbóza, 
D-arabinóza) a některým dalším polyalkoholům indukuje sporulaci v tekutých kulturách. Další 
zvýšení koncentací sporulaci inhibuje. Indukci sporulace je též zabráněno určitými 
koncentracemi askorbátu, Hg2+, cetyltrimethylammoniumbromidu (CTAB) a 3,4- 
dichorphenylserinu, které ale zároveň neovlivňují vegetační růst (Morton 1961). 
Zvýšená koncentrace solí zvyšuje intenzitu sporulace v kulturách a snižuje její defekty u 
mutantních kmenů Aspergillus (Lee & Adams 1995). Aspergillus nidulans začíná tvořit konidie 
v tekuté kultuře obsahující minimálně 0,8 M NaCl (Lee & adams1995). Podobně u Aspergillus 
oryzae podporuje sporulaci koncentrace KCl vyšší než 0,1 M (Song 2001). Mechanismus 
jakým tyto koncentrace sporulaci spouští je zatím neobjasněn, ale mohl by zahrnovat 
přítomnost dvoukomponentového systému osmosenzorů, podobých jako u Saccharomyces 
cerevisiae (Maeda et al. 1994). Takové systémy byly též nalezeny u Aspergillus nidulans 




Faktor prostředí Organismus Mechanismus iniciace 
Vysychání Penicillium griseofulvum ztráta vody z mycelia 
Hyperoxie Neurospora crassa hyperoxidovaný stav 
Světlo Penicillium cyclopium Nedefinováno 
 Neurospora crassa aktivace WC-1 transkripčního faktoru 
 Trichoderma viride Nedefinováno 
 Aspergillus nidulans 
Septoria viciae 
Phoma pinodella 
inaktivace represoru konidiace VeA 
nedefinováno (Tan 1978) 
nedefinováno (Tan 1978) 
Osmotický stres 
(soli) 
Aspergillus nidulans Nedefinováno 
 Aspergillus oryzae Nedefinováno 
 Neurospora crassa nedefinováno (osmosenzor?) 
Nedostatek dusíku Penicillium griseofulvum Nedefinováno 
Nedostatek uhlíku Penicillium chrysogenum Nedefinováno 
 Neurospora crassa glukózový senzor 
Nedostatek uhlíku 
a/nebo dusíku 
Aspergillus nidulans Nedefinováno 
Vápník Penicillium spp. skrz konidiogenone 
 Trichoderma viride nedefinováno (Simkovic et al. 2008) 
Nízké teploty Eurotium herbariorum Nedefinováno (Turian 1978) 
 
Tabulka 2. Přehled faktorů stimulujících sporulaci u různých druhů askomycet. Převzato 
z Roncal & Ugalde (2003) a doplněno o aktuální údaje. 
 
Kultivační média doporučená pro navození sporulace 
Pro častěji studované houby jsou doporučena média k navození sporulace. Tato média se liší 
podle studovaných druhů hub a jsou typická nízkým obsahem živin, vyšší osmolaritou či 
přítomností přirozených substrátů. Přehled používaných médií udává tabulka 3. 
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Médium Organismus Citace 
Základní slané medium 





Gao et al. (2007) 
LHC agarové medium (lactose-
casein hydrolysate agar medium) 
Exserohilum tunicatum Flaherty & Dunkle (2005) 
Vogelovo minimální agarové 
medium (Vogel’s minimal medium 
agar) 
Neurosporra crassa Lauter et al. (1997) 
PDYCA medium Paecilomyces 
fumosoroseus 
Sánchez-Murillo et al. 
(2004) 
Bramborovo dextrózóvý agar (PDA); 
CLA; rýžová sláma a větvičky 
moruše na vodním agaru; Mrkvový 
agar (Carrot agar); V-8 juice agar 
Fusarium spp. Leslie & Summerell 
(2006) 
Potato Flakes Agar; Potato Dextrose 
Yeast Agar (PDY Agar); vodní agar 
Široké spektrum hub Atlas (2010) 
 
Tabulka 3. Přehled médií používaných pro stimulaci sporulace u různých druhů hub. 
 
Genetické pozadí sporulace 
 
Sporulace je regulována specifickými geny kódujícími proteiny počínaje receptory, přes 
proteiny signalizačních kaskád, až po transkripční faktory (Tabulka 4.). Tyto kooperující 
proteiny zajišťují specifickou odpověď na vnější podněty ve smyslu indukce nebo represe 
sporulace. Neméně důležité jsou rozsáhlé nekódující regulační oblasti. Pro sporulaci jsou 
vyžadovány tzv. conidiation specific genes. Esenciální jsou nejen geny, které jsou 
exprimovány, ale i geny regulační a geny, jejichž proteinové produkty fungují jako 
transkripční faktory (Lauter et al. 1997). 
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Neurospora crassa produkuje konidie ve tmě i na světlu. Ovšem geny specifické pro sporulaci 
(con a eas) byly pozorovány transkripčně aktivní po expozici mycelia světlu (Lauter et al. 
1997). U druhu N. crassa je hlavní regulátor sporulace kódován fluffy genem, který je 
aktivován světlem. K aktivaci fluffy genu je vyžadován proteinový komplex WCC (white collar 
komplex). WCC komplex vzniká jako odpověď na modrou část světelného spektra a přímo 
reguluje transkripci fluffy genu vazbou na promotor. Transkripce fluffy genu je naopak 
inhibována ve tmě proteinem FLD. Tato inhibice se ztratí po expozici mycelia světlu a po 
aktivaci WCC komplexu. Zvyšující se množství mRNA ve vegetativním myceliu po expozici 
světlu a zvyšující se množství regulačního FL proteinu spouští kaskádu reakcí vedoucích ke 
konidiaci. Tato aktivace světlem ukazuje jednoduchý mechanismus aktivace konidiace 
modrým světlem, který je pravděpodobně obdobný i u jiných hub (Olmedo et al. 2010).  
Zapojené geny Organismus Citace 
rasA, rasB Aspergillus fumigatus Fortwendel et al. (2004) 
cag8 Metarhizium anisopliae Fang et al. (2007) 
con-10, con-13, fluffy Neurospora crassa Roberts et al. (1988), Bailey-Shrode & 
Ebbole (2004) 
brlA, abaA, wetA Aspergillus nidulans Adams et al. (1988), Sewall et al. 
(1990), Marshall & Timberlake (1991) 
blr-1, blr-2 Trichoderma atroviride Casas-Flores et al. (2004),Castellanos 
et al. (2010) 
 
Tabulka 4. Geny hrající roli v procesu konidiace. 
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Navození tvorby pohlavního stádia 
Životní cyklus askomycet 
 
Během vegetačního růstu vláknité vřeckovýtrusé houby tvoří síť většinou přehrádkovaných 
hyf obsahujících haploidní jádro. Sexuální cyklus začíná tvorbou samičí reprodukční 
struktury, ascogonia, ve vhodných environmentálních podmínkách (světlo, vyčerpání 
určitých živin atp.). U mnoha druhů nese ascogonium apikální receptivní část, trichogyn. 
Askogonia mohou být nahá, nebo obklopená okolními hyfami formující protoperithecium. U 
heterothalických hub fúzuje trichogyn se samčím elementem opačného párovacího typu. 
Donorová samčí buňka může být mikrokonidie, makrokonidie nebo pouze hyfa. Při fertilizaci 
se do primárního askogonia dostává samčí jádro. Tato událost iniciuje tvorbu plodnice, ve 
které nakonec dojde k tvorbě askospor ve vřecku. Po fertilizaci ihned nedochází ke 
karyogamii, ale jádra se nadále dělí a rostou ve formě askogenních hyf. Po určité době jádra 
fúzují a vytvoří mladé vřecko, které je jedinou diploidní buňkou v celém životním cyklu. 
Vřecko se ihned meioticky dělí na čtyři haploidní askospory, které se většinou následně 
znovu mitoticky rozdělí a výsledkem je osm askospor (Coppin et al. 1997).  
Pohlavní rozmnožování má ve srovnání s nepohlavním mnoho výhod. Ukazuje se, že 
pohlavním procesem vzniklé askospory jsou více rezistentní teplotním extrémům než 
nepohlavní spory (Baggerman & Samson 1988) a mohou mít delší životnost než asexuální 
spory (Anderson & Kohn 1998). Další výhoda spočívá v možnosti vzniku výhodných mutací 
prostřednictvím rekombinace, naopak při vzniku nevýhodných mutací má sexuálně se 
množící populace šanci eliminovat tuto mutaci opět díky rekombinaci (Barton & 
Charlesworth 1998). 
Většina hub je schopna rozmnožování pomocí nepohlavních a pohlavních spor. Nicméně 
v současné době se odhaduje, že jedna pětina všech hub se rozmnožuje pouze asexuálně a 
tyto druhy jsou tradičně zařazovány do skupiny Deuteromycota (Hawksworth et al. 1995). 
Počet striktně asexuálních druhů klesá díky vzrůstajícímu počtu objevů sexuálních cyklů, 




Stimulace tvorby teleomorfy 
 
Proces tvorby teleomorfy mohou stimulovat podobné faktory, jako proces sporulace. Různé 
faktory působí odlišně na různé druhy. Na rozdíl od stimulace sporulace je však stimulace 
tvorby teleomorfy studována na zcela odlišné úrovni. Nacházíme minimum prací, které by 
popisovaly faktory, jež tvorbu teleomorfy stimulují, naopak se v mnohem větší míře zabývají 
procesem párování, MAT geny, homothalismem a heterothalismem. Právě z tohoto důvodu 
je následující část o faktorech stimulujích tvorbu pohlavního stádia mnohem stručnější než 
část o faktorech stimulujících sporulaci. 
Světlo 
Pro tvorbu pohlavního stádia většina druhů světlo nevyžaduje. U druhů Aspergillus nidulans, 
Aspergillus alliaceus, které tvoří pohlavní stádium ve tmě, má též podporující vliv omezená 
ventilace vzduchu, což by mohlo představovat vhodný reprodukční model pro půdní 
organismy. Naopak pro tvorbu nepohlavního stadia vyžaduje A.  nidulans světlo (Paoletti et 
al. 2007). Efekt světla na reprodukci se může také měnit v různých podmínkách prostředí, 
například při různých koncentracích živin. U druhu Pyronema domesticum se tvoří sclerotia i 
apothecia na chudých syntetických médiích exponovaných slabému světlu, ale při 
intenzivním osvětlení se tvoří jenom apothecia. Na médiu bohatém na živiny se tvoří 
sklerotia ve tmě, ale apothecia se nevytvoří ani při expozici světlu o vhodných vlnových 
délkách (Moore-Landecker 1987). Existují ale i druhy, u kterých světlo tvorbu pohlavního 
stádia stimuluje. U druhů Saccharomyces carlsbergensis a Saccharomyces cerevisiae 
navozuje tvorbu askospor modré světlo o vlnových délkách 330-500 nm. Podobně u druhů 
Sclerotinia sclerotiorum a Sclerotium rolfsii stimuluje modré světlo tvorbu sklerocií. Světlo 
ultrafialové o vlnových délkách 200-320 nm stimuluje tvorbu askospor u Leptosphaerulina 
spp. a tvorbu perithecií u Pleospora herbatum, Leptosphaerulina trifolii (Tan 1978). 
Gelasinospora reticulospora preferuje pro tvorbu plodnic střídání světla a tmy před 
kontinuálním světlem nebo tmou (Tan 1978). 
Teplota 
U druhu Eurotium herbariorum indukují tvorbu pohlavního stadia vysoké teploty a naopak 
konidie jsou produkovány v nízkých teplotách. Naproti tomu druh N. crassa tvoří plodnice 
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jen v nízkých teplotách (Turian 1978). Druh Phaeoacremonium aleophilum tvoří teleomorfu 
při 35° C (Rooney-Latham et al. 2005). 
Dostupnost živin a dalších látek 
Druh Sordaria macrospora nedokáže přejít z fáze protoperithecia do fáze pravého ascogonia 
v absenci biotinu (Hock et al. 1978). U Cordyceps takaomontana byla tvorba peritecia 
indukována enzymy degradujícími buněčnou stěnu a PEG 4000 (Yokoyama et al. 2005). 
Speciální média 
Podobně jako pro navození sporulace se i pro navození tvorby pohlavního stádia používají 
speciální média. McAlpin (2005) provedl výzkum sexuálně se množícího druhu Petromyces 
alliaceus s cílem nalezení medií a zdrojů dusíku, které nejlépe podporují tvorbu stromat s 
askokarpy. Tři kmeny P.alliaceus byly kultivovány na vybraných agarových médiích po dobu 7 
měsíců při 30°C ve tmě. Největší množství stromat vyrostlo na Czapek’s agaru (CZA) a na 
MCA médiu (mixed cereal agar). Pokud byl P. alliaceus kultivován na standardním CZA médiu 
obsahujícím pouze 0,3% NaNO3, pouze 5% stromat obsahovalo askokarpy. Mnohem větší 
procento stromat obsahovalo askokarpy, pokud byl NaNO3 v CZA mediu nahrazen 
odpovídajícím množstvím NH4
+, kyselinou glutamovou nebo serinem, představujícím zdroj 
dusíku (McAlpin & Wicklow 2005). 
Podobně bylo nalezeno nejvhodnější médium pro tvorbu plodnic u Arthroderma 
vanbreuseghemii. Jako základní médium bylo použito Eaglovo základní médium, 0,44 g 
tohoto minimálního média, které obsahuje aminokyseliny a vitamíny, bylo smícháno s 3,8 g 
minerálů ze speciální EARLE směsi, 1 g glukózy a 15 g purifikovaného agaru (Takashio’s 
diluted Sabouraud dextrose agar with salt) v 1000 ml vody. Takto připravené médium se 
ukázalo nejvhodnější pro tvorbu perithecií (Honma & Nishimoto 1989). 
Specifické médium je zapotřebí k navození tvorby pohlavního stádia u Pestalotiopsis 
microspora. Tento endofyt známý z himálajského tisu (Taxus wallichiana) je producentem 
taxolu, látky která se s úspěchem využívá k léčbě rakoviny plic a vaječníků. Kvůli studiu 
dědičnosti genů souvisejících s biosyntézou taxolu byla snaha o navození pohlavního stádia. 
Do média chudého na živiny byly přidány sušené jehlice tisu a kultura byla inkubována při 
teplotě 16-20 °C a při dvanácti hodinách světla denně. Bylo zjištěno, že jehlice tisu obsahují 
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speciální látky (methylen chlorid), které podporují tvorbu perithecií. Tyto hydrofobní 
rostlinné sloučeniny byly nazvány „perithecial-stimulating factor (PFS)“ (Anneke et al. 2000). 
Tvorba pohlavního stádia u Aspergillus fumigatus , který byl dlouho považován za modelový 
příklad striktně asexuálního druhu, byla navozena ponecháním kultur ve tmě za 
spolupůsobení dalších faktorů s použitím Czapek-dox agaru (CDA), ovesného agaru (Oatmeal 
agar) a kompletního média pro Aspergillus (Aspergillus complete medium). Tyto podmínky 
napodobují přirozené prostředí tohoto druhu. Pohlavní stádium bylo přiřazeno k rodu 
Neosartorya a pojmenováno N. fumigata (O‘ Gorman et al. 2009). 
Postup při hledání teleomorfy  
 
V případě homotalických druhů lze stimulatovat tvorbu plodniček použitím speciálních 
podmínek kultivace (viz. kapitola Stimulace tvorby teleomorfy). U heterotalických druhů je 
nejefektivnější postup popsaný v práci O’Gorman et al. (2009). Pomocí PCR fingerprintingu 
byla nejdříve zjištěna příbuznost jednotlivých izolátů Aspergillus fumigatus a jejich pohlavní 
ladění pomocí PCR primerů pro MAT faktory. Následně byli kříženi jen kompatibilní jedinci, 
kteří jsou navíc geneticky příbuzní. Rozložení MAT faktorů v populaci není vždy rovnoměrné 
a vzácnost jednoho znich může být klíčovým problémem při hledání kompatibilních jedinců 


















Aspergillus fumigatus 49,4 : 50,6  91 O’Gorman et al. 
(2009) 
Aspergillus terreus 60 : 40  25  Eagle (2009) 
Neosartorya 
udagawae 








97 : 1 539  
 
Tabulka 5. Procentuální zastoupení MAT1 a MAT2 v populaci různých druhů  
Organismus Citace 
Ascochyta rabiei Bennett et al. (2003) 
Ceratocystis spp. Witthuhn et al. (2000) 
Cochliobolus sativus Zhong &Steffensona (2001) 
Cordyceps takaomontana Yokoyama et al. (2005) 
Cryphonectria parasitica Montenegro et al. (2008) 
Diaporthe spp. Santos et al. (2010) 
Fusarium spp. Karényi et al. (2004) 
Histoplasma capsulatum Bubnick & Smulian (2007) 
Phaeosphaeria nodorum Barve et al. (2003) 
Phaeosphaeria avenaria, P. arenaria Ueng et al. (2003) 
Tuber melanosporum Rubini et al. (2010) 
 





Genetické pozadí tvorby pohlavního stádia 
V roce 1904 demonstroval Blakeslee, že u některých zástupců Mucorinae (Zygomycetes) bylo 
možné párování pouze mezi dvěma opačnými monosporickými kmeny. Kultury mohly být 
rozděleny do dvou sexuálně kompatibilních skupin, nerozlišitelných morfologicky, které byly 
označeny + a – (Blakeslee 1904). V návaznosti na toto pozorování byl objeven 
heretothallismus i u ostatních hub, hlavně u vláknitých ascomycet (Edgerton 1914). Poprvé 
byl popsán u Ascobolus magnificus a Ascobolus carbonarius (Dodge 1920) a u několika druhů 
Neurospora (Shear & Dodge 1927) a bylo ukázáno, že párovací typ odpovídá dvěma 
alelickám formám jednoho lokusu, tedy že se jedná o hetrothalismus bipolární (Whitehouse 
1949). Bylo zjištěno, že heterothallismus je nezávislý na sexuální diferenciaci, kmeny o 
opačných párovacích typech produkují receptorové a donorové elementy, v podstatě samčí a 
samičí pohlavní orgány, ale dva kmeny, které představují kompatibilní pár orgánů, jsou vždy 
opačného párovacího typu. Kompatibilní interakce iniciuje vývoj plodnice, která produkuje 
askospory (Gwynne-Vaughan & Williamson 1932). Studie s Bombardia lunata ukázala, že 
donorové buňky produkují substanci, která je schopná specificky přitahovat receptorové 
buňky opačného párovacího typu. Toto pozorování se stalo prvním nepřímým důkazem, že 
párovací typy kontrolují hormonální mechanismus fúze sexuálně kompatibilních buněk. 
Experimenty s Ascobolus stercorarius však ukázaly, že párovací faktory mají další funkci v 
procesu následujícím po sexuálním rozpoznání, a to v tvorbě a vývoji plodnice (Bistis & Raper 
1963). Tato duální role párovacích faktorů byla potvrzena molekulárními studiemi, které 
začaly v roce 1988 klonováním A a a párovacích typů Neurospora crassa a kompletním 
sekvenováním DNA a a alfa párovacích typů Saccharomyces cervisie. Další vývoj poznání 
párovacího procesu ascomycet je podán v souhrnných pracích Coppin et al. (1997), Eagle 
(2009), ze kterých jsem také čerpala v této bakalářské práci. 
Heterothalismus a homothalismus 
Podle definice jsou heterothalické ty druhy, které nejsou schopny pohlavního rozmnožování 
pomocí samooplození (tzv. self-fertile), ale musí se zkřížit s partnerem opačného párovacího 
typu. Homothalické druhy jsou schopny samo-oplození bez nutnosti křížení s partnerem. 
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Homothalické druhy jsou zároveň schopné tvorby askospor s kompatibilním partnerem při 
vhodných podmínkách prostředí, což znamená, že mohou profitovat z výhod rekombinace. 
Homothalická sexuální reprodukce samooplozením nezahrnuje rekombinaci a z genetického 
hlediska je tedy tato reprodukce v podstatě klonální a stejná, jako asexuální reprodukce 
(Nauta & Hoekstra 1992). 
Aspergillus nidulans je homothalický ascomycet se strukturou populací téměř klonální, což 
naznačuje, že je preferována reprodukce asexuálními konidiemi a samooplozením vzniklými 
askosporami (Pontecorvo 1953). Ukazuje se však, že křížení se zde též vyskytuje, 
pravděpodobně právě z důvodu zvýšení genetické variability druhu (Croft & Jinks 1977). 
Podobně se rozmnožuje i rostlinný patogen Scletotinia sclerotiorum (Anderson & Kohn 
1998). Určité výhody heterothalismu se tedy uplatňují i u homothalických druhů, pokud 
dochází k rekombinaci. 
Pseudohomothalismus (sekundární homothalismus) 
Pseudohomothalické druhy se podobají homothalickým v produkci potomstva, které se 
chová převážně jako by bylo homothalické. Odchylkami v průběhu druhého meiotického 
dělení dochází k tvorbě heterokaryonu, který obsahuje geneticky odlišná jádra nesoucí 
opačné párovací faktory. Tyto druhy tvoří dva typy askospor. První, dvoujaderný typ 
askospor je častější a obsahuje dvě geneticky odlišná jádra, uzavřena v jediné pohlavně 
vzniklé askospoře. Askospory bývají ve čtyřsporých vřeccích a funkčně jsou homothalické 
(Choppin et al. 1997). Druhý typ akospor je menší a méně častý. Tento typ je haploidní, 
vřecka obsahují osm pohlavně vzniklých askospor, potomstvo z nich vzniklé musí pro 
párování najít kompatibilního partnera a chová se jako heterothallické. Sekundární 
homothalismus by popsán u druhů Podospora anserina, Neurospora tetrasperma a 
Gelasinospora tetrasperma (Raju & Perkins 1994). 
Molekulární genetika sexuální reprodukce u ascomycet 
Molekulárně genetické pozadí pohlavního rozmnožování u ascomycet je velmi podrobně 
prostudované a bylo již identifikováno mnoho genů zapojených v sexuálním procesu. Klíčové 
jsou párovací geny (mating-type genes, MAT). Mnoho dosavadních studií se zaměřovalo 
především na modelový rod Aspergillus. 
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Podle odhadů je v procesu sexuálního rozmnožování zahrnuto 200 až 400 genů (Dyer et al. 
1992). Na obrázku 2 jsou geny zahrnuté v pohlavním cyklu A. nidulans (Dyer 2007). 
  
Obrázek 2. Geny zahrnuté v pohlavním cyklu A.nidulans (Dyer 2007). 
Sexuální reprodukce u heterothalických vláknitých ascomycet je zprostředkována geny 
přítomnými v „párovacím“ lokusu (mating-type lokus) (Turgeon 1998) a může nastat pouze 
tehdy, pokud jsou přítomny kompatibilní párovací typy (mating types) (Dyer et al. 1992). 
Párovací typ je určen přítomností nebo absencí MAT genů (Shiu & Glass 2000). Vláknité 
ascomycety mají jednolokusový, dvoualelový párovací systém (Kronstad & Staben 1997). 
Tento bialelický párovací sytém byl též pozorován u kvasinek, např. u druhu Saccharomyces 
cerevisiae (Mayrhofer & Pӧggler 2005). U basidiomycet je situace komplikovanější (James et 
al. 2006). 
U vláknitých ascomycet (Pezizomycotina) jsou klíčové dva párovací (MAT) geny. MAT1-1 a 
MAT1-2 (Turgeon & Yoder 2000), ale často se můžeme setkat i se staršími označeními MATa 
a MATA (Neurospora crassa) a MAT+ a MAT- (Podospora anserina). První gen MAT1-1 
(zkráceně MAT-1) je charakteristický sekvencí DNA, která kóduje protein s alfa doménou. 
Druhý gen MAT1-2 (zkráceně MAT-2) je charakteristický sekvencí kódující protein s HMG 
doménou (high mobility group) (Coppin et al. 1997). Tyto charakteristické MAT geny 
nevykazují strukturní podobnost, nicméně sdílejí určité sekvenční podobnosti, což vede ke 
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spekulaci, že by mohly mít společný evoluční původ (Debuchy & Turgeon 2006). To má za 
následek, že oblasti obsahující MAT geny jsou nazývány u heterothallických druhů idiomorfy, 
nikoliv alelami (Metzenberg & Glass 1990). U homothalických druhů jsou oblasti obsahující 
MAT geny nazývány pouze MAT lokusy, termín idiomorfa se zde neužívá. Termíny MAT 
idiomorfa a MAT lokus se velmi často používají jako synonyma. V názvosloví párovacích typů 
(jako je MAT1, MATa atd.) a celého názvu pro MAT oblast (lokus, idiomorfa) panuje 
nejednotnost. 
K MAT idiomorfám přiléhají geny kodující proteiny s GTPázovou aktivitou (Cozijnsen & 
Howlett 2003), geny pro β-glukosidázu (Yun et al. 1999), geny pro cytoskeletární proteiny, 
SLA2 gen (Melms et al. 1999), geny pro DNA lyázu, APN2 gen (Johnson et al. 1998). Pozice 
SLA2 a APN2 genů jsou u euascomycet většinou velmi konzervativní (Debuchy & Turgeon 
2006, Mandel et al.  2007), což naznačuje možnost jejich společného předka (Reyholm et al. 
2007). Tyto konzervativní oblasti lze využít při hledání PCR primerů pro MAT geny. V oblasti 
idiomorfy mohou být v závislosti na konkrétním druhu přítomny i jiné geny než MAT1 a 
MAT2. Stejně tak se mohou lišit i geny, které k idiomorfám přiléhají. 
U skupiny Sordariomycetes mohou být v MAT-1 idiomorfě přítomny tři MAT geny (MAT1-1-
1, MAT 1-1-2 a MAT1-1-3) ve srovnání s ostatními skupinami, např. s rodem Cochliobolus, u 
kterého je v MAT lokusu přítomen pouze jediný gen (Yun et al. 1999). U některých druhů ze 
skupiny Eutotiomycetes byl nalezen MAT1-2-4 gen, nacházející se v MAT-2 lokusu (Bubnick & 
Smulian 2007). Uspořádání MAT genů v MAT idiomorfách u heterothalických druhů 





Obrázek 3. Uspořádání MAT genů v MAT idiomorfách u heterothalických druhů 







Obrázek 4. Uspořádání MAT genů v MAT lokusech u homothalických druhů Pezizomycotina. 
Převzato z Eagle (2009). 
MAT geny se považují za esenciální v procesu indukce pohlavního cyklu a produkce 
pohlavních struktur (Hiscock & Kűes 1999). Obsahují sekvence, kódující DNA vazebné 
domény, které fungují jako transkripční faktory (Jacobsen et al. 2002). Jako transkripční 
aktivátor působí alfa doménu obsahující protein kódovaný MAT1-1-1 genem, který 
kooperuje s dalšími proteiny specifickými pro sexuální rozmnožování (Coppin et al. 1997). 
Produkt MAT1-2-1 genu s HMG doménou obsahuje na prolin bohatou C-koncovou oblast, 
která je velmi podobná oblastem nalezeným u transkripčních aktivátorů (Coppin et al. 1997). 
In vitro bylo prokázáno, že samotná HMG doména je schopná vazby na DNA (Kronstad & 
Staben 1997). 
MAT geny jsou považovány za hlavní regulátory procesů zahrnutých v expersi feromonů a 
feromonových receptorů (Pӧggeler 2002), podobně jako v post-fertilizačních procesech 
(Dyer 2007), jako je například kontrola a případná zástava buněčného cyklu (Banuett 1998). 
Proteinové produkty komplementárních MAT genů navzájem interagují, jak bylo prokázáno u 




Cílem mé práce bylo podat přehled faktorů, které navozují sporulaci a tvorbu pohlavního 
stádia. Účinek těchto faktorů je odlišný u různých druhů, tím pádem nelze obecně říci, že by 
konkrétní faktor působil pouze jako aktivátor či inhibitor zmíněných procesů. Lze však 
konstatovat, že indukční pro sporulaci i tvorbu pohlavního stádia jsou faktory limitní, tedy 
stres. V těchto podmínkách houba začíná tvořit rozmnožovací struktury ve snaze zanechání 
co největšího množství potomků, pokud jí samotné hrozí poškození či uhynutí. Mezi nejlépe 
prostudované faktory indukující sporulaci patří světlo a u některých druhů jsou známé i jeho 
optimální vlnové délky. Dalším důležitým faktorem je složení média, konkrétně obsah živin, 
hlavně uhlíku a dusíku. Pohlavní rozmnožování ascomycet je řízeno párovacími (MAT) geny. 
Při studiu tvorby teleomorfy hraje zásadní roli určení polarity kmenu a následné párování 
s možným využitím PCR primerů. V přírodě často nenacházíme teleomorfní stádia hub díky 
nerovnoměrnému rozdělení párovacích typů v populaci, či díky velmi specifickým 
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